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要旨 
 
軟体動物有肺⽬モノアラガイ (Lymnaea stagnalis) の移動⽅法は、池や⽔槽
の壁や⽔底、⽔草上などを匍匐運動により移動する通常の移動⾏動 (crawling; 
standard locomotion) と、⽔⾯に逆さまの姿勢で張り付き、⽔⾯下を移動する
⾏動 (upside-down gliding) が知られている。⼀⽅、軟体部に接触刺激を与え
ると、体全体を殻に引き込む逃避反射 (whole-body withdrawal reflex) を⽰す
が、upside-down gliding 中の場合は、引き込め反射に続き、⽔底まで直接沈み
込む⾏動が⾒られる。whole-body withdrawal reflex については多く研究されて
いるが、⽔⾯から⽔底に直接沈み込むことで素早く刺激源から逃れることがで
きるこの特有な⾏動 (沈⽔⾏動) についてはこれまで調べられていない。そこ
で本研究では沈⽔⾏動の特徴を⾏動学的、電気⽣理学的に調べた。 
実験⽤⽔槽で沈⽔⾏動を観察したところ、接触刺激直後に先ず、呼吸孔から
の空気放出が⾒られることが分かった。空気放出前後で個体の⽐重を⽐較する
と、放出前は⽔の⽐重より軽く、放出することで重くなることが⽰された。
crawling 中の個体と upside-down gliding 中の個体に対して様々な強さの刺激
を与え、空気の放出を惹起する閾値を⽐較したところ、crawling 中の個体より
も upside-down gliding 中の個体の⽅が低かった。upside-down gliding 中の個
体は空気を放出すれば必ず沈⽔したが、crawling 中の個体では空気の放出が⾒
られても沈⽔には⾄らなかった。これらの結果より、沈⽔⾏動は upside-down 
gliding 中の個体が特異的に⽰す移動⾏動であり、呼吸孔からの空気放出を必要
とする⾏動であることが分かった。 
沈⽔⾏動後の呼吸⾏動について沈⽔⾏動前と⽐較したところ、呼吸時間や呼
吸リズムは変化しなかった。また、沈⽔⾏動直後の⾏動に着⽬し、壁⾯を登る
速さ、⽔⾯に到達してから呼吸開始までの時間、および呼吸時間を⽐較して
も、沈⽔⾏動前の⾏動と有意な差は⾒られず、空気を放出して沈⽔した後も数
分間⽔中に留まることができた。N2 ガスバブリングにより溶存酸素量を減らし
た⽔でも沈⽔⾏動前後で呼吸⾏動に顕著な差は⾒られなかった。これらの結果
より、沈⽔⾏動は空気の放出を伴うが呼吸⾏動には影響しないと考えられた。 
沈⽔⾏動の神経⽣理学的特徴を調べるために、中枢神経系とそこから 4 本の
神経で繋がる呼吸孔を残した semi-intact 標本を⽤いて電気⽣理学的実験を⾏
い、まず、呼吸孔の動きと神経の活動の関係を調べた。右内側壁神経節神経 
(right internal parietal nerve) の⾃発活動の細胞外誘導と呼吸孔の動きとの同
時記録により、呼吸孔開⼝時に対応したインパルス活動が記録され、この活動
は開⼝と肺からの空気放出に関与すると考えられた。次に、呼吸孔付近に接触
刺激を与えたところ、反射的に呼吸孔閉⼝が起こり、そのとき同神経および肛
⾨神経 (anal n.) では⾃発活動時とは異なり、肺からの空気放出と呼吸孔閉⼝
に関わるインパルスの特徴的な活動パターンが記録された。この活動は沈⽔⾏
動時の運動神経出⼒と考えられたことから、この活動パターンを⽣起するニュ
ーロン回路について考察した。 
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The pulmonate pond snail, Lymnaea stagnalis, exhibits two forms of 
locomotion: standard locomotion, which involves crawling on either the bottom 
or wall of a pond or on water grass, and upside-down gliding below the water 
surface. A noxious stimulus applied to the body wall generally evokes whole-
body withdrawal (WBW), and additionally, causes the animals to dive towards 
the bottom while gliding upside-down underwater. WBW has been well 
described, but not this novel diving behavior (DB), which allows animals to 
move quickly away from the stimulus. Here, I report the behavioral and 
neurophysiological characteristics of DB. 
I observed that animals release air from their pneumostome just before DB. 
The specific gravity of the animals was less than that of ambient water before 
they release air, and more after release. The sensitivity for tactile stimulation to 
induce either WBW or air release was lower while gliding upside-down than 
while crawling. Air release caused animals to dive while gliding upside-down but 
not while crawling. The animals could stay underwater while diving for a few 
minutes or longer without any changes in subsequent respiratory rate and 
rhythm even in the hypoxic environment where N2 gas was continuously 
bubbled. These results suggest that although Lymnaea needs to release air for 
DB its respiratory behavior is not affected by DB owing to residual air in the 
lung cavity. 
To examine neural basis of DB, I used semi-intact preparations which 
consisted of the central nervous system, the pneumostome, and nerves 
connecting between them. Simultaneous recoding from these nerves showed the 
motor activities of pneumostome closer muscle and lung contraction were 
synchronously induced by tactile stimulation applied to the pneumostome. A 
neural circuit responsible for these motor activities is proposed, which is 
different from that for the respiratory behavior. 
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 1 
序論 
 
軟体動物有肺⽬モノアラガイ (Lymnaea stagnalis) は淡⽔性巻⾙で、池や⽔
槽の壁⾯や⽔底、⽔草上などを這う匍匐運動により移動する (Fig. 1 A 中のⅠ-
Ⅲ)。壁⾯を這って登り、⽔⾯に達するともう⼀つの移動⾏動として、⽔⾯付
近の壁⾯から⽔⾯へ逆さまの姿勢で張り付き、滑るように⽔⾯下を移動する⾏
動 (Fig. 1 A 中のⅣ) が⾒られる。通常の匍匐移動が standard locomotion 
(crawling) と呼ばれるのに対し、⽔⾯下の移動⾏動は upside-down gliding と
呼ばれる。upside-down gliding では腹⾜から分泌される疎⽔性粘液と表⾯張⼒
により⽔⾯下に張り付き、腹⾜の繊⽑運動により移動することが知られている
(Aono et al., 2008)。この移動⽅法は、餌となる浮き草へ移動するなどの⾏動学
的意義があると考えられる⼀⽅、軟体部を⽔⾯に露出させることは⿃などの天
敵から襲われる危険性が⾼いと考えられるが、その⾏動⽣理学的詳細は不明で
ある。 
壁⾯の⽔⾯すぐ下 (Fig. 1 A 中のⅢ) や、⽔⾯下 (Fig. 1 A 中のⅣ) で空気
呼吸を⾏う。呼吸⾏動では、まず standard locomotion や upside-down gliding
を停⽌し、壁⾯⼜は⽔⾯下に張り付いた状態で体の右側にある呼吸孔を⽔⾯へ
向かって開⼝する。その時、呼吸孔開⼝筋 (P. O. M.; pneumostome opener 
muscle) の収縮で呼吸孔を開くとともに外套腔筋 (M. C. M.; mantle cavity 
muscle) を収縮させることで肺から空気を放出する。続けて、M. C. M.の弛緩
に伴って受動的に肺に空気を取り込み、呼吸孔閉⼝筋 (P. C. M.; pneumostome 
closer muscle) を収縮させることで呼吸孔を閉じる (Bekius, 1972; de Vlieger 
et al., 1976)。それぞれの筋⾁を神経⽀配する運動ニューロンがすでに中枢神経
節 (CNS; central nervous system) 内で同定されている (Syed et al., 1991)。呼
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吸のリズムはいくつかのニューロンから構成される神経回路が中枢パターン発
⽣器 (CPGs; central pattern generators) となり制御されている (Syed and 
Winlow, 1991)。 
モノアラガイの standard locomotion の移動速度は 0.3-0.6 mm/s であり、
upside-down gliding の移動速度は 0.7-1.7 mm/s であるとそれぞれ報告がある 
(Wagatsuma et al., 2004; Aono et al., 2008)。どちらも素早い移動とは⾔えな
い速度であるが、腹⾜類ではこのように遅い移動⾏動が⼀般的である。野外
で捕⾷者が現れた際、殻を持つ巻⾙のほとんどは体全体を殻に引き込む全⾝
引き込め反射 (whole-body withdrawal reflex) を⽰す。モノアラガイの捕⾷者
として、同じ淡⽔域に⽣息するザリガニや⿂類、⽔⽣昆⾍やカモなどが知ら
れている (Klecka and Boukal, 2012)。これら外敵の陰影を感知した時や接触
刺激を受けた時、⽔中の捕⾷者が放出する化学物質 (カイロモン) を検出した
時などに、まず逃避⾏動として全⾝引き込め反射を⽰す (Ferguson and 
Benjamin, 1991; Lukowiak et al., 2007)。upside-down gliding 中に接触刺激を
受けた際にも、引き込め反射が起きるがそれに引き続き、⽔底まで直接沈み
込む⾏動が⾒られる。これまで whole-body withdrawal reflex については多く
研究されているが (Ferguson and Benjamin, 1991Ⅰ&Ⅱ)、⽔⾯から⽔底に直
接沈み込むことで素早く刺激源から逃れることができると考えられるこの特
有な⾏動 (沈⽔⾏動) についてはこれまでほとんど調べられていない。そこで
本研究では沈⽔⾏動の特徴を⾏動学的、電気⽣理学的に調べることを⽬的と
した。 
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材料及び⽅法 
 
材料 
材料には、オランダ産系統を⼤学の飼育棟⽔⽣⽣物室内で維持したモノアラ
ガイ (Lymnaea stagnalis) を⽤いた。淡⽔の⽔槽 (約 17℃または約 22℃、L : 
D=12 : 12) で飼育し、餌はレタスの葉を常時採餌できるように与えた。実験に
は殻⻑ 1.5 cm 以上の成熟した個体を⽤いた。Fig. 3, Fig. 4, Fig. 5, Fig. 8 で⽤い
た個体のグループはそれぞれ異なるものであり、本研究全体で約 40 個体⽤いた。 
 
⽐重の⽐較 
同⼀個体で空気放出前後のモノアラガイの⽐重を⽐較するために、以下の⽅
法を⽤いた。⼀定容量で密閉できる酸素ビン (約 100 mL) を淡⽔で満たし、動
物 1 個体を⼊れた (Fig. 3 A)。ビンの蓋を開けたまま約 30 分静置し、動物に通
常通り空気呼吸をさせた。その後、容器の⼝まで淡⽔を追加し、蓋を閉め、満⽔
状態で容器全体の質量を測定した。続けて蓋を開け、動物に刺激を与えて空気を
放出させ、素早く同様に蓋を閉め、満⽔の容器全体の質量を測定した (Fig. 3 B)。
同容器を淡⽔のみで満たして蓋をした状態の質量との差を測定することで、空
気放出前後のモノアラガイの⽐重を⽐較した。室温、⽔温とも 22℃の条件下で、
4 個体について測定を⾏なった。 
 
刺激反応性実験 
動物に 4 種類の強さの接触刺激を与えてその反応を観察した。接触刺激は von 
Frey hair を模して、⽊の棒の先にナイロン⽷を付けた器具を⾃作した。⽷の太
さと⻑さを変えて 4 種類 (直径 0.17-0.24 mm、⻑さ 20-30 mm) 作成し、実験
 4 
に⽤いた。4 種類の⽷を垂直に押し当て、曲がり始めた時に⽣じる⼒を計測した
ところ、それぞれ 0.19 gw, 0.45 gw, 0.63 gw, 2.10 gw であった。同様に動物に対
して垂直に 3 回押し当てて離す連続刺激を 1 回の刺激とした。⽔⾯付近の壁⾯
で standard locomotion 中の個体 4 個体と⽔⾯の下で upside-down gliding 中の
個体 4 個体、それぞれの呼吸孔付近の軟体部に刺激を与えた。はじめに最も弱
い 0.19 gw の刺激を与え、その後の⾏動を観察した。空気の放出が⾒られなかっ
た場合は、standard locomotion ⼜は upside-down gliding を再開した後に次の強
さの刺激を与えて観察し、空気の放出が⾒られた強さの時点で観察を終了した。 
 
呼吸⾏動の定量的観察実験 
沈⽔⾏動と呼吸⾏動の関係を調べるために、沈⽔⾏動前後の呼吸⾏動をビデ
オカメラ (JVC GZ-R300) で録画し、観察した。直径 6.8 cm の円筒形の実験チ
ェンバーに深さ 3 cm の淡⽔を⼊れた。動物をチェンバーに 1 個体移し、1 時間
半以上静置して慣れさせた後、ビデオカメラで真上から撮影、録画を開始した。
約 3 時間後、upside-down gliding 中の個体に刺激を与えて沈⽔⾏動を惹起させ、
その後 3 時間の⾏動も連続録画した。呼吸⾏動の解析は、呼吸孔を開いている
間の時間を呼吸時間として測定した。壁⾯沿いに動物が⽔⾯より上に出ると、呼
吸孔の開閉が真上からは⾒えないため、その個体のデータは全て除外した。 
また、N2 ガスバブリング下でも同様の観察を⾏った。30 分以上バブリングし
た淡⽔を⼊れたチェンバーに 1 個体移し、1 時間半以上慣れさせた後、同様の記
録を開始した。実験チェンバーの淡⽔も細いチューブを通して N2 ガスのバブリ
ングを常時⾏った。 
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解剖および電気⽣理実験標本の作成 
体液と等張 (45 mM) の塩化マグネシウム⽔溶液を体重の約 30%量、体壁か
ら体腔内に注⼊し、⿇酔した。殻を除去したのち、標本を⽣理的塩類溶液 (NaCl 
30 mM, KCl 1.7 mM, NaCH2SO4 10 mM MgCl2・6H2O 1.5 mM, CaCl2・2H2O 
4.1 mM, NaHCO3 5.0 mM, HEPES 10 mM, pH 7.8) で満たしたシャーレに⼊れ、
シャーレの底に敷いたソフトプラスチック (Silpot, Dow Corning 184W/C) に
ピンで固定し、実体顕微鏡下で背側から解剖した。中枢神経系とそこから 4 本
の神経で繋がる呼吸孔を残した semi-intact 標本を作成した (Fig. 10 A)。 
 
電気⽣理学実験 
ソフトプラスチックを底に敷いた⾃作の実験チェンバーを⽣理的塩類溶液で
満たし、底に中枢神経節の結合組織および⽪膚の切断端に微針を刺すことで固
定した。⽣理的塩類溶液を毎分 0.8 mL ずつ流し込み、アスピレーターで排出し
た。チェンバー内の溶液は常に 15-18℃に保った。チェンバーの底に Ag-AgCl
線を固定し不関電極とした。細胞外誘導には、ガラス微⼩管電極内に Ag-AgCl
電極を装填したガラス管吸引電極を⽤いた。誘導した信号はインプットボック
ス (⽇本光電 JB-210J) を介して陰極線オシロスコープ (⽇本光電 VC-11) へ
⼊⼒するとともに AD コンバーター(AD Instruments Power Lab システム) を
⽤いて 4000/秒のサンプリング速度で記録した。Power Lab システムに保存し
た記録は専⽤ソフトウェア (AD Instruments 社製, Chart 及び Extentions) を⽤
いて解析を⾏った。 
呼吸孔付近の⽪膚への接触刺激は、ガラス棒を⽤いた。先端の直径が 0.2 mm
のものを⽤い、約 3 gw の強さの刺激を与えた。 
呼吸孔の開閉運動の映像による記録は iPhone (Apple MNCN2J/A) を専⽤ア
 6 
ダプター (サンコー SMHMCR63) で実体顕微鏡に装着し、撮影した。電気刺
激装置 (SEN-7203) の電気刺激パルスを同期信号として電気⽣理データに重
ねて⼊⼒するとともに、その光モニターを光ファイバーで誘導し、映像に写り込
ませることで両データのタイミングを同期させた。 
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結果 
 
沈⽔⾏動の観察 
動物に接触刺激を与えて沈⽔⾏動を観察したところ、沈⽔中に⼩さな気泡の
放出が⾒られた。さらによく観察すると、気泡は約1.5秒間続く⼩さな破裂⾳と
ともに閉じた呼吸孔から放出されていることが確かめられた。沈⽔⾏動の際に
必呼吸孔からの空気放出を伴っていることから、空気放出によって個体の⽐重
を⼤きくすることで沈⽔しているのではないかと考え、空気放出前後の動物の
⽐重の⽐較を⾏った。 
 
⽐重の⽐較 
Fig. 3 は⽐重を⽐較するために⾏った実験⽅法とその結果を⽰す。空気放出
前 (Fig. 3 B 中の b) ないし放出後 (Fig. 3 B 中の d) の動物を⼊れた容器全体
の質量 (それぞれ M1, M2 g) から淡⽔のみで容器内を満たした場合 (Fig. 3 B 中
の a) の容器全体の質量 (M0 g) を引いた質量差を測定した。4 個体について測
定し、空気放出前の個体と淡⽔との質量差は、-0.23, -0.12, -0.08, -0.15 g と全て
の個体で 0 より⼩さくなり、空気放出後の個体と淡⽔との質量差は、＋0.08, ＋
0.07, ＋0.09, ＋0.09 g と全ての個体で 0 より⼤きくなった (Fig. 3 C)。この⽅
法では個体の体積を測定していないため個体の密度は求められないが、容器内
の淡⽔の密度との⽐、すなわち⽐重を⽐較することができた。結果が 0 より⼤
きい場合は⼊れた動物の⽐重が⽔より⼤きく、0 より⼩さい場合は⼊れた動物の
⽐重が⽔より⼩さいと⾔える。すなわち、空気放出前の個体の⽐重は⽔よりも⼩
さく、空気放出後の個体の⽐重は⽔よりも⼤きいことが⽰された。 
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刺激反応性実験 
空気放出がどのような条件で起こるのかを調べるために、Fig. 3 で⽰した個
体とは異なる upside-down gliding 中の個体 (n=4) と standard locomotion 中
の個体 (n=4) それぞれの呼吸孔付近に 4 段階の強さの接触刺激を与えてその
反応を観察した (Fig. 4)。 
1 番弱い刺激を与えた際、いずれの状態でも全ての個体が引き込めを⽰した。
upside-down 中の個体においては、この 1 番弱い刺激を与えた際に 2 個体で空
気の放出が⾒られた。他の 2 個体も次の強さの刺激やその次の強さの刺激で空
気の放出が⾒られた。⼀⽅ standard locomotion 中の個体においては、1 個体の
みで 1 番弱い刺激を与えた際に空気の放出が⾒られたが、他の 3 個体は 1 番強
い刺激を与えた時に初めて空気の放出が⾒られた。また、空気放出に伴って
standard locomotion 中の個体は全て沈⽔⾏動を起こさず壁⾯に留まったのに対
し、upside-down gliding 中の個体は全て沈⽔⾏動を⽰した。 
 
呼吸⾏動の定量的観察実験 
沈⽔⾏動の際に呼吸孔から空気を放出していることから、沈⽔⾏動後の呼吸
⾏動に影響が出る可能性が考えられた。そこで、別の新たな 3 個体について測
定し、沈⽔⾏動前後の呼吸⾏動をビデオ記録から定量化し⽐較した (Figs. 5-9)。
モ ノ ア ラ ガ イ の 静 ⽌ ⾏ 動 に お け る 概 ⽇ リ ズ ム の 存 在 は ⽰ さ れ て い な い 
(Stephenson and Lewis, 2011)。⼀⽅、産卵における⽇周リズムは確認されてい
る (van der Steen, 1970) ため、今回の⾏動観察実験は L 期の間の 6 時間の観察
を⾏った。沈⽔⾏動前後それぞれ 3 時間の呼吸時間を累積グラフで⽰した (n=3, 
Fig. 5 A1-3)。沈⽔⾏動後の⼀定時間当たりの呼吸時間、呼吸回数を、沈⽔⾏動
前の 3 時間での平均をコントロールとして⽐較したところ、10 分間から 3 時間
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までのいずれの時間当たりでも、コントロールに対して 3 個体が同じ変化を⽰
すことはなかった。沈⽔⾏動の 5 分間での呼吸時間 (Fig. 6 A) と呼吸回数 (Fig. 
6 B) は３個体ともコントロールの５分間当たりの平均値よりも増加したように
⾒えたが、コントロールのばらつきが⼤きいため、顕著な差があることは⾔えな
かった。そこで、次に、この３個体の記録を⽤いて沈⽔⾏動直後の第 1 回⽬の呼
吸までの⾏動に着⽬して解析を⾏った (Fig. 7)。「壁下から⽔⾯まで壁⾯を登る
時間」 (Fig. 7 A)、「⽔⾯到着後から呼吸開始までの時間」 (Fig. 7 B)、「呼吸時
間」 (Fig. 7 C) について、沈⽔⾏動前の呼吸⾏動時と沈⽔⾏動直後 1 回⽬の⾏
動とを⽐較した。散布図で⽰した沈⽔⾏動前のコントロールのすべての値に対
して、個体 3 においては、沈⽔⾏動直後の「壁⾯を登る時間」が少し⻑く、「⽔
⾯到着後から呼吸開始までの時間」が少し短かったが、「呼吸時間」はコントロ
ールの値の範囲であった。また、個体 A1, A2 は、沈⽔⾏動直後全ての⾏動時間
がコントロールの値の範囲を越えることはなかった。 
⽔中での⽪膚呼吸を阻害するために N2 ガスバブリング下でも同様の観察を
⾏い、Fig. 8 に Figs. 5-7 で⽤いた個体とは異なる 2 個体の沈⽔⾏動前後の呼吸
時間の累積グラフを⽰した。同様に、沈⽔⾏動直後の呼吸までの⾏動に着⽬して
解析を⾏ったが、「壁下から⽔⾯まで壁⾯を登る時間」 (Fig. 9 A)、「⽔⾯到着後
から呼吸開始までの時間」 (Fig. 9 B)、「呼吸時間」 (Fig. 9 C) について、いず
れの個体も沈⽔⾏動直後の値が沈⽔⾏動前の全ての値の分布範囲を越えること
はなかった。 
 
電気⽣理学実験 
沈⽔⾏動の神経⽣理学的特徴を調べるために、中枢神経系とそこから 4 本の
神経で繋がる呼吸孔を残した semi-intact 標本を⽤いて、神経のインパルス活動
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を細胞外記録した。中枢神経系から呼吸孔付近へ伸びる 4 つの神経のうち、右
内側壁神経節神経 (right internal parietal nerve) と肛⾨神経 (anal nerve) の活
動を記録した。呼吸孔の⾃発的な動きのビデオ記録とともに right internal 
parietal n.の⾃発活動を記録したところ、呼吸孔が開く際に right internal parietal 
n.で緊張的に発⽕していた振幅 100-120 µVのインパルスとは別に、振幅がやや
⼩さい少なくとも 2 種類のインパルスの⾼頻度バースト発⽕が記録された (Fig. 
11)。次に Fig. 11 とは別の標本において right internal parietal n.とともに anal 
n.の⾃発活動を同時に記録したところ、両神経で同調したバースト発⽕が周期的
に記録された (Fig. 12)。right internal parietal n.にインパルスの⾼頻度発⽕が発
⽣し、この最中に anal n.で⽐較的短期間のインパルスの⾼頻度発⽕が⾒られた。
この同じ標本で同神経から同時記録をしながら、沈⽔⾏動を惹起する刺激を模
した接触刺激を呼吸孔に与えた (Fig. 13)。刺激直後に呼吸孔閉⼝が起き、両神
経で同期して開始する⾼頻度のインパルス発⽕が起きた。anal n.の活動は、Fig. 
12 で⾃発的に発⽣した周期的活動と似ていた。また、呼吸孔閉⼝期間中に right 
internal parietal n.で振幅の⽐較的⼩さいインパルスの活動頻度上昇が⾒られた。 
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考察 
 
沈⽔⾏動惹起の条件 
沈⽔⾏動時に空気の放出が⾒られたことから、まず、この空気放出によって
個体の⽐重を⽔よりも⼤きくすることによって沈⽔するのではないかと考え、
⽐重の⽐較を⾏った (Fig. 3) 。その結果、吸気した状態の個体の⽐重は⽔より
⼩さく、空気放出後の個体の⽐重は⽔より⼤きいことが分かった。空気放出によ
って個体の⽐重が⼤きくなることから、沈⽔⾏動を起こすためには空気放出は
必要であると考えられた。 
空気放出が惹き起こされる条件を調べるために、接触刺激に対する刺激反応
性を調べた (Fig. 4) 。⼀番弱い刺激を与えた時、いずれの個体でも引き込め反
射が⾒られたので、standard locomotion 中と upside-down gliding 中の個体とで
引き込め反射を引き起こす閾値に差があるのかどうかに関しては不明である。
⼀⽅、空気放出に関しては、upside-down gliding 中の個体の⽅が⽐較的弱い刺
激の段階で空気を放出する傾向が⾒られた。しかし、空気放出を惹起した要因が
刺激の強さであるのか刺激の回数であるのかは明確ではない。今回、3 回の連続
刺激を 1 セットとした弱い刺激から順番に強い刺激を与えるという実験⽅法で
あったため、例えば 1 番弱い刺激で空気放出した個体は 1 セット (3 回) の接触
刺激を受けているのに対し、2 段階⽬の強さの刺激で空気放出した個体は 2 セ
ット (6 回) の接触刺激を受けたことになる。したがって、空気放出を惹起した
要因が刺激の強さによる可能性とともに刺激の回数が有意であった可能性があ
る。空気放出を惹起した要因が刺激の強さか回数かあるいは両要因によるのか
を特定するためには、反応を⽰さなかった強さより 1 段階弱い刺激を繰り返し
⾏い、その反応を調べる必要がある。いずれにしろ、upside-down gliding 中の
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個体の⽅が、刺激をより敏感に感じ、空気放出を起こすと⾔うことができる。 
空気放出を起こした際、standard locomotion 中の個体はすべて沈⽔⾏動を起
こさず壁⾯に留まったのに対して、upside-down gliding 中はすべて空気放出と
同時に沈⽔⾏動が起こったことから、沈⽔⾏動は upside-down gliding 中の個体
が特異的に⽰す⾏動であると考えられた。空気放出で⽔より⼩さかった⽐重が
⼤きくなるとはいえ、沈⽔⾏動のためにさらに腹⾜で基盤に張り付く⼒を変化
さ せ る 何 ら か の 仕 組 み が 必 要 で あ る か ど う か は 不 明 で あ る 。 standard 
locomotion では疎⽔性の粘液によって腹⾜と壁⾯を接着させ、筋⾁と繊⽑の動
きを利⽤して移動している (Miller, 1974)。壁⾯に張り付いている動物は、⽔よ
りも⽐重が⼤きくなった体が⽔中に沈まないように腹⾜で壁⾯へ張り付く⼒を
増⼤させているのかもしれない。⼀⽅で、もともと粘液による接着がかなり⼤き
いものである可能性も考えられた。upside-down gliding 中の個体も、疎⽔性の
粘液によって張り付いていることが知られている (Aono et al., 2008)。この粘液
接着⼒が⼤きいと考えると、沈⽔するために⽔⾯から粘液を剥離させなければ
ならない。⽔⾯から粘液を剥離させる機構があるのかもしれない。張り付く⼒を
変化させる以外にも、壁⾯に張り付いている時と⽔⾯下に張り付いている時と
で、放出する空気の量が違う可能性も考えられた。ザリガニでは平衡感覚、歩脚
⾃⼰受容、視覚の 3 つのモダリティの感覚がマルチモーダルに統合されること
で、多様な姿勢反射が⽣じることが明らかにされている (Furudate et al., 1996)。
モノアラガイでも平衡感覚を含む多くの感覚が統合されていると考えられ、体
の向きや状態によって刺激反応性が変わる可能性がある。 
空気放出前の通常時の個体の⽐重が⼩さかったことから、⽔底や壁⾯で粘液
による接着が剥がれた場合に、必ず体が⽔⾯まで浮くと考えられる。そこで、
upside-down gliding の意義として 1 つは、餌である浮き草にたどり着くための
 13 
移動⼿段と考えられたが、腹⾜が底⾯から外れて⽔⾯へ浮上した際に壁⾯まで
たどり着く移動⼿段であることも重要であると考えられる。 
 
沈⽔⾏動と呼吸⾏動 
沈⽔⾏動時の空気放出は、その後の呼吸⾏動に影響があるのではないかと考
え、沈⽔⾏動前後の呼吸⾏動に変化があるか、⾏動観察実験で調べた (Figs. 5 - 
9)。その結果、沈⽔⾏動前後の呼吸時間や呼吸回数などの呼吸⾏動に顕著な差は
認められず、沈⽔⾏動直後の呼吸⾏動までの⾏動解析でも沈⽔⾏動前の⽔中滞
在時間の分布の範囲内であったことから通常の⾏動との違いを⾒出すことはで
きなかった。モノアラガイは⽔中で⽪膚呼吸を⾏うことが知られている (Jones, 
1961)。空気放出を伴う沈⽔⾏動直後に、空気放出していない場合と同様に数分
間⽔中に留まることができるのは、⽔中での⽪膚呼吸で補っている可能性が考
えられた。そこで N２ガスのパブリングによって溶存酸素を減らした環境下で同
様の⾏動観察を⾏なったが、沈⽔⾏動前と直後の⾏動に変化が⾒られなかった 
(Figs. 8, 9)。これらのことから、沈⽔⾏動時の空気放出では肺の空気を全て放出
せず、空気を残していることが推測された。肺が空気で満たされている際は、殻
の外側から気泡の存在を確かめることができた。空気放出後は殻の外側から気
泡の存在を確認できなかったが、肺の膜が薄い場所と厚い場所があることや、他
の器官よりも体の内側にあることが解剖学的に報告されている (Bekius, 1972) 
ため、気泡が肺に残っているにも関わらず、外側からは⾒えていない可能性があ
る。今後、肺全容量と空気放出量を正確に測定する必要がある。 
 
呼吸⾏動とは異なる沈⽔⾏動の運動ニューロン発⽕パターン 
⼀連の呼吸⾏動は、P. O. M.による開⼝と M. C. M.の収縮と P. C. M.による
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閉⼝によって起こる (Bekius, 1972; de Vlieger et al., 1976)。それぞれの筋⾁を
神経⽀配する運動ニューロン (m. n.; motor neuron) がすでに CNS 内で同定さ
れており (Syed et al., 1991)、4 本の神経を介して筋⾁を神経⽀配している。呼
吸運動出⼒リズムは CNS 内のいくつかのニューロンから構成される神経回路が
CPGs として運動ニューロンを制御することで形成されている (Syed and 
Winlow, 1991)。semi-intact 標本でも筋⾁に伸びる神経からはこれらの運動ニュ
ーロンのインパルス活動を記録できる。呼吸孔付近にある化学受容器が⽔中酸
素濃度を CPGs に伝え、呼吸に関わる筋⾁の運動ニューロンのリズムを変化さ
せることも報告されている (Syed et al., 2007, 2015)。 
今回、沈⽔⾏動の神経⽣理学的特徴を調べるために記録した right internal 
parietal n.には P. O. M. m. n., P. C. M. m. n., M. C. M. m. n.が、anal n.に P. C. 
M. m. n., M. C. M. m. n.がそれぞれ含まれていることが知られている (Syed et 
al., 1991)。呼吸孔の⾃発的な動きのビデオ記録とともに right internal parietal n.
の⾃発活動を記録した際、呼吸孔開⼝とともに right internal parietal n.で少なく
とも 2 種類のインパルスの⾼頻度バースト発⽕が記録され、P. O. M. m. n.と M. 
C. M. m. n.の活動が含まれると考えることができる (Fig. 11)。さらに、right 
internal parietal n.と anal n.の⾃発活動の同時記録で、両神経で同調した⾼頻度
バースト発⽕が⾒られ、anal n.の発⽕と同時に起こる right internal parietal n.で
の発⽕はどちらも M. C. M. m. n.の活動であり、この活動よりも前から⾒られる
right internal parietal n.での発⽕が P. O. M. m. n.の活動であるとみなすことが
できる (Fig. 12)。同⼀標本において、沈⽔⾏動を惹起した刺激を模した接触刺
激を呼吸孔に与えたところ、⾃発活動時とは異なる活動、すなわち刺激直後に両
神経で同時に⾼頻度発⽕するインパルスがあった (Fig. 13)。これは⾃発活動時
にも両神経で⾒られた、M. C. M. m. n.の活動とみなすことができる。また、right 
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internal parietal n.の振幅の⼩さなインパルスは、閉⼝と対応していたことから
P. C. M. m. n.の活動であると考えられる。 
呼吸⾏動時は P. O. M. m. n.と同時に M. C. M. m. n.が活動し、その後 P. C. 
M. m. n.が活動するように中枢から⽀配されていることが知られている (Syed 
and Winlow, 1991)。本研究でも実際に、P. O. M. m. n.が活動し始めた少し後に
M. C. M. m. n.が活動していると考えられる記録ができた (Fig. 14 A)。⼀⽅で、
今回初めて着⽬した沈⽔⾏動時の活動として、M. C. M. m. n.と同時に P. O. M. 
m. n.ではなく、P. C. M. m. n.が活動するという発⽕パターンによって担われて
いると考えられる (Fig. 14 B)。このことから、すでに知られている呼吸⾏動時
の神経機構とは異なる神経回路が存在することが予測できる (Fig. 15)。接触刺
激を与えた際、全⾝引き込めを誘発する介在ニューロン (Fig. 15 中の I) が、呼
吸⾏動の CPGs であるニューロンと P. O. M. m. n.を抑制し、体を殻に引き込ま
せる筋⾁の運動ニューロンと P. C. M. m. n.を興奮させることが知られている 
(Inoue et al., 1996; Taylor and Lukowiak, 2000)。今回記録した空気放出時は、
さらに同時に M. C. M. m. n.を活動させていると考えられるが、この同定されて
いる介在ニューロン (I) を介しているか、別の神経を介在しているかは明確に
なっていない。引き込めと空気放出では、反応する閾値が異なっていたことか
ら、同定されている介在ニューロン (I) が M. C. M. m. n.に直接、単シナプスで
結合しているのではなく、多シナプス的に結合している可能性が考えられる 
(Fig. 15 中の a) 。しかし、呼吸⾏動の観察結果からは、空気放出後に呼吸⾏動
の変化が⾒られなかったため、沈⽔⾏動は CPGs に影響しない、全く別の機構
によってそれぞれの運動ニューロンを⽀配している可能性も挙げられる (Fig. 
15 中の b) 。空気放出の⽀配をする神経回路を明確にするためには、今後、細
胞内記録を⾏なって検討していく必要がある。 
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Fig. 1  モノアラガイの移動と呼吸。 
A: 移動⽅法の模式図。I-Ⅲは⽔底 (I) や壁⾯ (II, Ⅲ) を這って匍匐移動する
standard locomotion である。Ⅳは⽔⾯の下を逆さまに張り付いて滑るように移
動する upside-down gliding と呼ばれる移動⽅法である。 
B: 呼吸中のモノアラガイを真上から撮影した写真。B1、⽔⾯のすぐ下の壁⾯で
standard locomotion をやめ (A のⅢ)、呼吸孔を開いて呼吸を⾏う。B2、呼吸⾏
動は⽔⾯下に張り付いた状態 (A のⅣ) でも観察できる。 
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Fig. 2  刺激に対する反応。 
standard locomotion 中の動物 (Ⅰ) の軟体部へ接触刺激を与えると、体全体を
殻に引き込む反射 (①, 全⾝引き込め反射) を引き起こす。⼀⽅で、upside-down 
gliding 中の動物 (Ⅱ) の軟体部に刺激を与えると、全⾝引き込め (①) を引き
起こし、それに続きさらに⽔底に沈む⾏動 (②, 沈⽔⾏動) を引き起こす。沈⽔
⾏動中に⼩さな気泡の放出が⾒られた。 
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Fig. 3  ⽐重の⽐較⽅法とその結果。 
A: ⽐重の⽐較に⽤いた酸素ビン。写真は、容器に動物 1 個体を⼊れ、淡⽔で満
たして蓋を閉めた様⼦である。 
B: ⽐重の⽐較⽅法の模式図。まず A の容器を淡⽔のみで満たした状態 (a) に
し、質量 (M0 g) を測定した。動物 1 個体を⼊れ、容器内で動物に通常通り呼吸
をさせた後、満⽔で蓋を閉めた状態を吸気した状態 (b) とし、容器全体の質量 
(M1 g) を測定した。次に、刺激を与えて空気を放出させ (c)、満⽔で蓋を閉め
た状態を空気放出後の状態 (d) とし、容器全体の質量 (M2 g) を測定した。 
C: 同⼀個体の空気放出前後の容器全体の質量変化。淡⽔のみで満たされた状態
の質量 (M0 g) を基準とし、吸気した状態を M1 ‒ M0 g、空気放出後を M2 ‒ M0 
g とした値で⽰した (n=4)。 
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Fig. 4  接触刺激に対する反応。 
⽔⾯付近の壁⾯で standard locomotion 中の個体 (n=4) と⽔⾯の下で upside-
down gliding 中の個体 (n=4) でともに呼吸孔付近の軟体部に刺激を与えた。刺
激の与え⽅は本⽂参照。W は引き込めのみ⾒られた反応、WA は引き込めと空気
放出が⾒られた反応が惹起されたことを⽰す。	
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Fig. 5  沈⽔⾏動前後の呼吸時間の累積グラフ (n=3)。 
横軸は経過時間、縦軸は呼吸時間を⽰す。縦軸の呼吸時間は呼吸孔を開いている
間の時間として、累積した値を⽰す。⻘線は刺激前の 3 時間の呼吸⾏動を⽰し、
⾚線は刺激を与えて沈⽔⾏動を起こさせてから 3 時間の⾏動を⽰す。 
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Fig. 6  Fig. 5 の 3 個体における沈⽔⾏動前と⾏動後 5 分間の呼吸⾏動の⽐較。
沈⽔⾏動前 3 時間の呼吸時間と呼吸回数の 5 分間あたりの平均値と、呼吸⾏動
直後 5 分間の値と⽐較した。沈⽔⾏動前のそれぞれの平均値は、5 分間ごとの値
の標準偏差をバーで⽰した。 
A: 総呼吸時間の⽐較。 
B: 呼吸回数の⽐較。 
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Fig. 7  Fig. 5 の 3 個体における沈⽔⾏動前と直後の⾏動の⽐較。 
呼吸の直前に壁⾯を登る時間 (A)、⽔⾯到着後から呼吸開始までの時間 (B)、
呼吸時間 (C) を⽰す。⿊丸 (●) は沈⽔⾏動前 3 時間に得られた control (⻘横
棒 (−) はその平均)、⾚丸 (○) は沈⽔⾏動直後の 1 回⽬のデータを⽰す。 
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Fig. 8  N2 ガスバブリング下での沈⽔⾏動前後の呼吸時間の累積グラフ (n=2)。 
Fig. 5 と同様に横軸は経過時間、縦軸は呼吸時間を⽰す。縦軸の呼吸時間は呼吸
孔を開いている間の時間として、累積した値を⽰す。⻘線は刺激前の 3 時間の
呼吸⾏動を⽰し、⾚線は刺激を与えて沈⽔⾏動を起こさせてから 3 時間の⾏動
を⽰す。 
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Fig. 9  Fig. 8 の 2 個体における沈⽔⾏動前と直後の⾏動の⽐較。 
呼吸の直前に壁⾯を登る時間 (A)、⽔⾯到着後から呼吸開始までの時間 (B)、
呼吸時間 (C) を⽰す。⿊丸 (●) は沈⽔⾏動前 3 時間に得られた control (⻘横
棒 (−) はその平均)、⾚丸 (○) は沈⽔⾏動直後の 1 回⽬のデータを⽰す。 
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Fig. 10  電気⽣理学実験で⽤いた標本。 
A: 中枢神経系とそこから 4 本の神経で繋がる呼吸孔を残した semi-intact 標本。
すべての中枢神経節 (a) は背側を上にした状態で固定し、呼吸孔 (b) は付近の
⽪膚を残し、腹側を上にした状態で固定した。 
B: 中枢神経系 (A の a) を拡⼤した模式図。背側から⾒た図で、上が頭側に当
たる。左右の脳神経節 (left cerebral ganglion, LCe; right cerebral g., RCe)、左右
の⾜神経節 (left pedal g., LPe; right pedal g., RPe)、左右の側神経節 (left pleural 
g., LPl; right pleural g., RPl)、左右の壁神経節 (left parietal g., LP; right parietal 
g., RP)、内臓神経節 (visceral g., V) の 9 個の神経節がリング状に密集している。
頭側の少し離れた場所に⼝球神経節 (buccal g., B) があり、脳神経節と繋がっ
ている。1 ‒ 4 の神経は呼吸孔付近へ伸びる神経である。1; 肛⾨神経 (anal n.), 
2; ⽣殖神経 (genital n.), 3; 右内側壁神経節神経 (right internal parietal n.), 4; 
右外側壁神経節神経 (right external parietal n.) 
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Fig. 11  呼吸孔の動きのビデオ映像と合わせて同時に細胞外記録した right 
internal parietal n.のインパルス活動。 
Fig. 10 A の semi-intact 標本を⽤いて神経の活動をガラス吸引電極で記録した。
呼吸孔が⾃発的に開いた期間を open と記した枠で⽰した。open の期間に少な
くとも 2 種類のインパルスの⾼頻度発⽕が⾒られた。 
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Fig. 12  right internal parietal n.と anal n.の⾃発活動時の細胞外同時記録。 
両神経で同調する活動が周期的に⾒られたが、その典型的な 2 回を⽰した。right 
internal parietal n.での⽐較的⻑い期間の⾼頻度発⽕と、anal n.での短期間のバ
ースト活動が同調していた。 
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Fig. 13  Fig. 12 と同じ標本における呼吸孔への接触刺激に対する right internal 
parietal n.と anal n.の反応の同時記録。 
⿊三⾓が沈⽔⾏動を惹起する刺激を模した接触刺激のタイミングを⽰す。ビデ
オ映像で記録した呼吸孔の閉⼝期間を close と記した枠で⽰した。刺激直後に
right internal parietal n.と anal n.で同調したインパルス活動が⾒られたが、その
発⽣パターンは Fig. 12 と異なっている (詳細は本⽂参照)。また、呼吸孔閉⼝中
に right internal parietal n.で振幅の⼩さいインパルスの活動も⾒られた。 
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Fig. 14  3 つのニューロンにおける呼吸⾏動時と沈⽔⾏動時の発⽕パターンの
模式図。 
上から P. C. M. m. n., P. O. M. m. n., M. C. M. m. n.の活動の基本的パターンを
⽰した。⿊い太線は⾼頻度発⽕すること、灰⾊は低頻度で活動すること、点線の
みは活動しないことを⽰す。 
A: 呼吸⾏動時の発⽕パターン。P. O. M. m. n.が活動を開始し、少し遅れて M. 
C. M. m. n.が活動する。また、P. O. M. m. n.の発⽕の終了後に P. C. M. m. n.が
⾼頻度発⽕することが知られている。 
B: 沈⽔⾏動時の発⽕パターン。呼吸孔への接触刺激の直後に、P. C. M. m. n.と
M. C. M. m. n.が同時に活動を開始する。前者の活動期間が⻑く続くのに対し、
後者は短い。 
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Fig. 15  3 つの運動ニューロンに関わる、呼吸⾏動と引き込め時の既知神経回路
と予測される空気放出時の神経回路の模式図。 
⽩三⾓は興奮性シナプス、⿊三⾓は抑制性シナプス、⽩と⿊の三⾓は興奮性-抑
制性混合シナプスを⽰す。呼吸⾏動時、3 つの運動ニューロン P. C. M. m. n., P. 
O. M. m. n., M. C. M. m. n.は CPGs からの⽀配を受ける。引き込め時は、感覚
ニューロン (図には⽰していない) から介在ニューロン (I) を経て神経⽀配を
受ける。⻘で⽰したニューロン (a, b) とシナプス結合は、予測される空気放出
時の神経回路を⽰す (詳細は本⽂参照)。 
 
